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ESSAI SUR LA GÉOPHYLÉTIQUE 

ET L’ÉCOPHYLÉTISME DES MANILKARÉES 

par A. Aubréville 

Résumé : Le genre tropical Manilkara (tribu des Manilkarées-Sapotacées) est 
universellement répandu. Très près de lui morphologiquement se placent 9 autres genres 
de la tribu. Les uns peuvent être considérés comme plus archaïques, d'autres, à l'opposé, 
comme dérivés de Manilkara. Les uns sont monospécifiques, quelques-uns plurispéci- 
fiques, mais tous sont d’un endémisme étroit, donc sont des paléoendémiques ou des 
néo-endémiques. Les processus vraisemblables de l'évolution morphologique sont étudiés. 
Leur déterminisme est comme toujours mystérieux, et peut être inexistant. Cependant 
un exemple d’écophylétisme d’un groupe de sous-espèces de Manilkara est mis en évi¬ 
dence en Afrique occidentale et centrale, où les sous-espèces du complexe du Manilkara 
muliinervis sont associées à des milieux différents. 

La tribu des Manilkarées est une des plus importantes de la famille 
des Sapotacées. Je viens d’en entreprendre la révision à l’échelle mondiale. 
J’ai compté à peu près 60 espèces de Manilkara et une trentaine d’espèces 
réparties entre 9 genres alliés au genre Manilkara. Celui-ci qui a donné 
son nom à la tribu est le seul de la famille qui soit véritablement cosmo¬ 
polite. L’Amérique tropicale avec les Antilles comprennent au moins 
20 espèces, l’Afrique continentale au moins 18 avec des sous-espèces et 
variétés, Madagascar 7, l’Asie du sud-est et au delà jusqu’à la Micronésie 
encore 11 espèces 1. Très près morphologiquement de ce grand genre se 
placent 9 autres; sauf deux ou trois, ils sont paucispécifiques ou mono¬ 
spécifiques. Tous ont des aires de répartition géographiquement très loca¬ 
lisées : Amérique centrale, Caraïbes, Afrique, Madagascar, Mascareignes, 
puis à l’extrême Est aux Iles Caroline. Il  y a à propos de ces genres une 
évidente recherche de phylogénèse à faire, mettant en évidence si possible 
les liaisons phylétiques et en outre, en rapport avec celles-ci, les limites 
géographiques relativement étroites à l’intérieur desquelles elles se sont 
manifestées. La corrélation entre l’évolution morphologique et les espaces 
restreints où elle s’est produite mérite croyons-nous d’être signalée. Le 
grand genre homogène Manilkara qui s’étend sur toutes les terres inter- 
tropicales du Monde paraît bien s’être ramifié, courlemenl, en différents 

1. Nombres minima, car d’assez nombreuses espèces demeurent très imparfaitement 
connues et, vraisemblablement, d’autres encore sont inconnues à ce jour. 

Source : MNHN, Paris 
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points de son emprise territoriale. C’est pourquoi à ces recherches de 
phylogénèse associées à la géographie nous avons donné ce titre de « géo- 
phylétique » des Manilkarées. Nous viendrons plus loin à celui d’éco- 
phylétisme. 

Il  convient d’abord d’insister sur les caractères morphologiques de la 
tribu des Manilkarées, si nous voulons que cette étude ne s’adresse pas 
aux seuls spécialistes de la famille des Sapotacées. Son type fondamental, 
invariant, est un calice à 2 cycles de 3 sépales valvaires. La tribu des Mimu- 
sopées, à laquelle appartient le grand genre Mimusops, a un calice également 
à 2 cycles, mais chacun a 4 sépales valvaires. Cette séparation si simple 
entre les deux tribus de la sous-famille des Mimusopoïdées est cependant 
radicale; quelques exceptions individuelles à l’intérieur de rares espèces 
sont sans signification taxonomique. Il ne peut y avoir de doute pour 
placer un genre dans l’une ou dans l’autre. Remarquons qu’il existe une 
autre tribu de Sapotacées caractérisée aussi par un calice à 2 verticilles, 
chacun de 3 sépales, celles des Palaquiées, et une autre les Madhucées à 
2 verticilles de 2 sépales. Mais ici encore nulle confusion n’est possible, 
les Mimusopoïdées ont autant d’étamines que de pétales, la sous-famille 
des Madhucoïdées à 2-3 fois autant d’étamines que de pétales, ou même 
plus. Déjà à ce rang taxonomique élevé les séparations géographiques 
correspondent à celles de la classification. Madhucoïdées sont asiatiques 
et océaniennes, Mimusopées également asiatiques, océaniennes et surtout 
africaines, mais seules les Manilkarées s’étendent sur tous les continents 
y compris l'Amérique *. Revenons à ces seules Manilkarées, ne revenant 
plus sur la structure invariante du calice, et nous en tenant pour l’instant 
au genre principal, Manilkara. 

Les fleurs sont rigoureusement hexamères 2; corolle à 6 pétales (lobes) 
soudés à la base en un tube généralement court; 6 étamines fertiles, épi- 
pétales, insérées à la base des lobes; 6 staminodes alternipétales; ovaire 
souvent à 6 ou 12 loges, avec des variations spécifiques et individuelles. 
Ce sont les pétales qui par leur diversité permettront parfois de distinguer 
les espèces. Deux appendices dorsaux ou latéraux sont en effet soudés 
à la base des pétales. Ces appendices sont le plus souvent entiers, rarement 
bi3 ou trifides, souvent aussi de même longueur que les lobes, rarement 
plus longs ', rarement encore nettement plus petits 5. 

La fonction de ces appendices ornementaux, commodes pour certaines 
déterminations d’espèces, n’apparaît pas. Remarquons qu’ils ne sont pas 
réservés aux seuls Manilkara. Chez les Sapotacées on les retrouve très 
fréquemment, chez les Mimusopoïdées et parmi les Sidéroxyloïdées chez 

1. Nous n'incluons pas dans les manilkarées, le genre monospécifique Northea des 
Iles Seychelles, en raison de son énorme graine globuleuse ayant une cicatrice qui la couvre 
presque à moitié. Ce genre appartient à une autre sous-famille monospécifique des Northiinées. 

2. La corolle chez Shaferodendron n’a parfois que 4 lobes, et ne porte aiors que 4 étamines. 
3. Amérique : M. sideroxylon, M. emarginala. Océanie : M. kanosiensis, M. simithiana, 

M. viliensis. Afrique : M. frondosa, M. koecklini. 
4. Amérique : M. bidenlala. Afrique : M. zenkeri, M. mochisia. 
5. Amérique : M. huberi, M. pubicarpa, M. slaminodella. 

Source : MNHN, Paris 
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les Buméliées, Kantouées, Lecomtédoxées, toujours aussi mystérieusement 
inutiles. Ils vont jouer un grand rôle dans les phases de l’évolution en dis¬ 
paraissant plus ou moins. Parfois on constate purement et simplement 
leur absence (Faucherea et Labourdonnaisia à Madagascar, Northiopsis 
aux I. Caroline). Dans d’autres cas, c’est le lobe central des pétales trifides 
qui se réduit à n’être plus qu’un fil  médian soudé aux appendices latéraux, 
le tout finissant par se souder en un seul pétale normalement développé. 
Les diverses phases de l'absorption du lobe central par ses ailes sont visibles 
chez certains types intermédiaires. Le processus de l’évolution est ainsi 
parfois visible chez Nispero achras (Achras zapota des auteurs), le sapo- 
tillier  de l’Amérique centrale et des Antilles. Il a été étudié par Gerstner 1 
chez cette très curieuse espèce d’Afrique orientale, Muriea discolor, sur 
laquelle nous reviendrons plus loin. Ce botaniste a émis l’opinion que la 
transformation du pétale trifide en un pétale simple coïncidait avec l’aridité 
du milieu, et la formation de fleurs femelles, toutes les étamines avortant 
par ailleurs. Dans le genre cubain Shaferodendron, le lobe central se réduit 
à une petite languette entourée de deux larges et courts appendices tron¬ 
qués. Il semble bien qu’une tendance de l’évolution chez les Manilkarées 
soit vers la disparition de ces appendices inutiles et qu’en conséquence les 
espèces à appendices pétalaires soient des formes plus primitives que celles 
où le processus de transformation est avancé ou terminé. 

La disparition des appendices pétalaires se fait aussi suivant un autre 
processus que chez Nispero et Muriea. On observe les phases de leur réduc¬ 
tion chez Labramia, depuis les appendices entiers et développés du Labramia 
bojeri, aux appendices courts et très divisés des autres espèces jusqu'aux 
appendices très courts du L. boivinii. Ils ne disparaissent cependant jamais 
complètement dans le genre. 

Les Manilkara sont également caractérisés par l’existence de stami- 
nodes alternipétales, alternant donc avec les étamines fertiles. Ils ont des 
formes et des longueurs très variées. On les compare utilement à la longueur 
des filets des étamines. Chez certaines espèces ils sont aussi longs que les 
étamines, chez d’autres à l’opposé ils sont tronqués, en forme d’écailles 
rudimentaires, et même parfois réduits à de simples bourrelets. Souvent 
ils sont très exactement bifides au sommet, se terminant donc par deux 
pointes très aiguës, souvent aussi ils sont plus ou moins dentés, ou laciniés, 
ou déchiquetés sur les bords. Ces types de staminodes sont parfois spéci¬ 
fiques, mais hors les cas extrêmes et ceux où une forme parait bien 
fixée il est souvent difficile et peu sûr de bâtir des clés de détermination 
d’après le seul aspect et les dimensions des staminodes. 

L’origine de ces staminodes est incontestable, ce sont des étamines 
atrophiées. Les espèces primitives de Manilkara avaient deux cycles de 
6 étamines; le cycle alternipétale chez les espèces actuelles est réduit à ces 
staminodes, par ailleurs toujours présents. Cette affirmation est justifiée 
par l’observation qui a été faite — rarement il  est vrai — que chez certaines 

1. Gerstner. — Notes on the South African Sapotaceae. Journ. South. Afr. Bot. 12 : 
49 (1946). 

Source : MNHN, Paris 
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espèces \ et pour des causes inconnues : parfois de la base des staminodes 
se dresse une étamine, apparemment fertile, comme s’il  se manifestait, pour 
une raison inconnue, une sorte de résurgence de l’appareil primitif. Au 
surplus, des types archaïques avec les deux cycles d’étamines fertiles existent 
encore : ce sont des genres monospécifiques, Murianthe des Antilles et 
Muriea d’Afrique orientale qui ne se distinguent des vrais Manilkara que 
par leurs deux cycles d’étamines fertiles. 

L’évolution se poursuivant dans le même sens, réduction des étamines 
en staminodes, puis de ceux-ci en simples bourrelets, elle s'achève par la 
disparition des staminodes. Nous n’avons pas observé de semblables cas 
chez les Manilkara, mais chez d’autres genres de Sapotacées américaines 2. 
Les Manilkara actuels présentent toujours un cycle de staminodes. 

Le genre Labourdonnaisia des Mascareignes est un autre cas d’une 
Manilkarée où toutes les étamines sont fertiles, ou presque toutes, et dans 
ce dernier cas sont alors irrégulièrement remplacées par des staminodes. 
Nous reviendrons sur ce genre extraordinaire. Il  est exceptionnel que le cas 
inverse se produise, c’est-à-dire que les staminodes prennent une importance 
relative anormale dans la fleur. Il se constate chez les Nispero, où ils ont 
un aspect pétaloïde semblable à celui des pétales simples de la fleur évoluée 

Étamines et staminodes sont, au même niveau, insérés à hauteur de 
la commissure des lobes, c’est-à-dire au sommet du tube de la corolle. Il  
est assez fréquent qu’ils se soudent entre eux, par la base en une collerette 
staminale dépassant le niveau de base des pétales. La présence de cette 
collerette est parfois très accusée et constitue alors un élément spécifique 
d’identification 3. Elle marque un processus d’évolution plus récent et 
inachevé. 

Je ne connais qu’une exception à cette disposition des étamines au 
sommet du tube, celle du genre endémique cubain Shaferodendron. Les 
étamines sessiles sont insérées nettement à l’intérieur du tube. Les pétales, 
ici toujours trifides au sommet, se sont soudés entre eux par leurs bords 
au delà du niveau d’insertion des étamines, ce qui donne ce type, excep¬ 
tionnel dans la tribu, d’anthères soudées dans le tube. 

Les Manilkara ont des fruits gros comme des noisettes ou au plus 
comme des noix. Ils contiennent le plus souvent une seule graine, plus 
rarement plusieurs. Ce sont des petites graines brunes brillantes, oblongues- 
elliptiques, généralement comprimées, ayant une cicatrice typiquement 
basi-ventrale, c’est-à-dire ne couvrant qu’une partie de la moitié inférieure 
de la face ventrale de la graine. Cette disposition de la cicatrice est un carac¬ 
tère constant, commode pour reconnaître un Manilkara, avec des varia¬ 
tions spécifiques peu importantes; la forme varie de linéaire à oblongue- 
elliptique. Les Nispero ont les mêmes graines, avec une sorte d’ergot 
caractéristique à l’extrémité supérieure de la cicatrice. 

1. Cas observés chez Manilkara thouvenotii de Madagascar et chez d'autres Sapotacées 
telle que chez des Eberhardiia indochinois. 

2. Aubréville. — Sapotacées, Adansonia Mémoire 1:17 (1964). 
3. Citons par exemple en Amérique : M. excelsa, M. subsericea, M. data, M. inundata ; 

en Afrique : M. zenkeri, M. sansibarensis, M. mabokeensis, M. fouilloyana. 

Source : MNHN, Paris 
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Les graines des Faucherea et Muriea ne se distinguent pas de celles 
des Manilkara. Les autres genres alliés au genre Manilkara ont des types de 
graines particuliers. Northiopsis, océanien, a des graines à cicatrice basi 
ventrale comme Manilkara, mais beaucoup plus grosses et carénées sur la 
face ventrale. Celles de Labourdonnaisia sont ovoïdes, et marquées d’une 
cavité basi-ventrale très particulière. Les graines des Labramia s’écartent 
du type Manilkara, en ce que la cicatrice devient oblongue et couvre presque 
toute la face ventrale. Celles du Letestua africain sont relativement grosses 
avec une cicatrice oblongue-linéaire. A part donc les Nispero, Faucherea et 
Muriea qui ont des graines ressemblant à celles des Manilkara, tous les 
autres genres sont bien caractérisés par leurs graines 1. 

Revenons à l’évolution chez les fleurs. Les moins évoluées ont des 
pétales à appendices et un double cycle d'étamines fertiles. Ce sont des 
ancêtres des actuels Manilkara: Murianthe aux Antilles, Muriea en Afrique 
orientale et australe. A côté de Manilkara se placent les Labramia qui n’en 
diffèrent que par des caractères secondaires de la fleur, et par la cicatrice 
de la graine. Plus évolués sont les Nispero et Shaferodendron en Amérique 
centrale et aux Antilles où les appendices se soudent aux lobes médians 
des pétales. A un stade plus avancé encore, les appendices ont totalement 
disparu et les staminodes sont rudimentaires: Faucherea à Madagascar 
et Northiopsis aux Iles Caroline. Ces deux genres sont proches l’un de 
l’autre. 

L’évolution chez ces genres de Manilkarées semble s’être faite dans 
un sens continu, par la suppression ou la connation des pièces pétalaires 
et par élimination d’un deuxième cycle d’étamines fertiles transformées 
en staminodes. 

Restent les cas plus extraordinaires du genre gabonais Letestua à 
1 (—2?) espèce et du genre Labourdonnaisia avec 4-5 espèces de Mada¬ 
gascar et des Mascareignes. Le premier a 12-18 pétales lancéolés, pour¬ 
vus d’appendices dorsaux, 12-18 étamines fertiles opposées aux pétales, 
un ovaire à 18 loges et un fruit à graine unique. Il  est isolé phylétiquement 
dans la forêt primaire du Gabon. Nous le considérons comme un genre 
archaïque, qui n’a pas évolué. Le second pose un problème embarrassant 
d’évolution. Comme chez le précédent, le nombre des pétales est variable 
d’une espèce à l’autre et même d’uné fleur à une autre. On peut compter 
de 10-15 lobes sans appendices latéraux et des étamines fertiles en nombre 
égal aux pétales, et même plus grand 11-21. On observe très irrégulièrement 
quelques staminodes rudimentaires. L’ovaire a 6-9 loges. En raison du 
grand nombre et de la grande irrégularité du nombre des pièces du périanthe, 
ce genre nous paraît archaïque et en cours d’évolution vers un type déter¬ 
miné non encore fixé. Il n’appartient apparemment à aucun phyllum 
discernable parmi les actuelles manilkarées. Il  est possible que par réduction 
du nombre des pétales et des étamines, le genre Faucherea en dérive, avec 
sa structure fixée de 6 pétales sans appendice, 6 étamines et 6 staminodes. 

1. Nous connaissons mal celles des Shaferodendron et Murianthe. 

Source : MNHN, Paris 



PI. 1. — TABLEAU SYNOPTIQUE MONTRANT LES PHASES HYPOTHÉTIQUES DE LA SÉQUENCE ÉVOLUTIVE DES 
GENRES DE MANILKARÉES DES PLUS ARCHAÏQUES AUX PLUS ÉVOLUÉS. 

Dessins de corolle, de fragments de corolle vue de l’intérieur, et de graines (à des échelles variables). 

I 

I 

A : Types archaïques : Murianlhe (Antilles), Muriea (Afr.  or.), Letestua (Afr. équat.), Labourdonnaisia (Mascareignes). — 1, Murianthe 
valuenzuelana ; 2, Muriea discolor; 3, Letestua durissima ; 4, Labourdonnaisia (corolle d'après Bojer). 

B : Types actuels : Maniikara universellement largement répandu, Labramia endémique malgache. — 1, Labramia louvelii; 2, L. 
ankaranensis ; 3, L. boivinii : 4. L. bojeri ; 5, L. platanoides : 6, L. sambiranensis : 7, L. costata. 

Source : MNHN, Paris 



B (suite) : 8, Manilkara amazonica; 9, 15, M. kauki; 10, 16, M. muliinervis subsp. sylvestris ; 11, M. mabokeensis; 12, M. paraensis; 
13, M. bidentata ; 14, M. hexandra; 17, Faucherea marojeyensis ; 18, F. urschii; 19, F. ambrensis. 

C : Types plus évolués : Nispero, Shaferodendron (Am. centr., Antilles), Faucherea (Mad.), Norlhiopsls (Micronésie). — 1. Nispero 
achras; 2, Shaferodendron moaensis ; 3, Norlhiopsis hoshinoi: 4, Manilkara staminodella. 
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Pour résumer, nous sommes dans cette tribu en présence de quatre 
types archaïques : Letestua avec une espèce endémique gabonaise; Labour- 
donnaisia endémique de Madagascar et des Mascareignes avec 4-5 espèces; 
aux Antilles, Murianthe avec une seule espèce; en Afrique orientale, Muriea 
également monospécifique. Ces deux derniers genres si éloignés géogra¬ 
phiquement l’un de l’autre par un vaste diastème sont cependant très 
voisins morphologiquement. Selon nous, ce sont les relictes des archaïques 
Manilkara cosmopolites. 

L’évolution s’est, à partir des Manilkara, accentuée très nettement 
aux Antilles et en Amérique centrale, avec le petit genre Nispero et, en 
outre, plus avancée encore à Cuba avec le monotypique Shaferodendron, 
le plus évolué l. En Afrique continentale les lignées des Manilkara sont 
interrompues mais elles se révèlent vigoureusement à Madagascar avec 
les Faucherea et Labramia. En Micronésie apparaît un genre monotypique 
Norihiopsis proche de Faucherea. 

Considérant la tribu entière, nous constatons l’existence de deux centres 
d'évolution principaux, très éloignés l’un de l'autre; en Amérique centrale 
et aux Antilles (Manilkara, Nispero, Murianthe, Shaferodendron) ; à Mada¬ 
gascar et aux Mascareignes (Labourdonnaisia, Manilkara, Faucherea, 
Labramia). En dehors de ces centres, nous n’observons qu'un genre mono¬ 
typique au Gabon, Letestua, sans descendance et, aux lies Caroline, Nor¬ 
ihiopsis, proche des Faucherea malgaches. Partout prolifèrent les actuels 
Manilkara. 

Que les archaïques Murianthe et Muriea soient répartis dans des aires 
très restreintes est compréhensible puisque ce sont des relictes des ancêtres 
Manilkara. Il  est incompréhensible par contre que l’Afrique équatoriale, avec 
ses vastes forêts primaires, ne contiennent qu’un genre non évolué, Letestua; 
ou l'isolement dans les Mascareignes et à Madagascar de l’aberrant 
Labourdonnaisia. Pourquoi l’évolution fut-elle active en Amérique centrale 
et aux Antilles, et dans certaines îles de l’Océan indien austral, alors qu’elle 
est inexistante en Amazonie équatoriale et en Afrique équatoriale? Quelle 
hypothèse serait acceptable! D’ordre paléo-écologique, elle serait peu 
vraisemblable, les conditions bioclimatiques à l'intérieur de la zone inter¬ 
tropicale ne diffèrent pas beaucoup des forêts équatoriales amazoniennes 
et gui néo-congolaises aux forêts tropicales antillaises et malgaches. Faut-il 
s’en remettre au simple hasard? Faute de mieux, pourquoi non. 

La révision générale de la tribu, permettant de dominer par l’esprit 
un lot universellement répandu en zone intertropicale de quelques 90 espèces 
d'arbres et d’arbustes, fait ressortir l’opportunité scientifique de mettre 
taxonomiquement en évidence des genres tels Nispero, Shaferodendron, 
Faucherea, Labramia, Muriea, Murianthe que beaucoup de botanistes, 
par commodité et faute d’informations suffisantes, rattachent purement 
et simplement à Manilkara. En ayant à l’esprit certaine conception évolu¬ 
tionniste, et sans négliger son application géographique, la nécessité de 

1. L'espèce Manilkara staminodella du Honduras bien individualisée, montre un début 
d’évolution, cependant pas assez accentué pour justifier une différenciation générique. 

Source : MNHN, Paris 
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distinguer clairement ces genres du genre Manilkara me paraît s’imposer avec 
évidence. En ce qui concerne par exemple les Nispero et Shaferodendron, 
cette nécessité est apparue à des révisionnistes des Sapotacées comme 
Gilly et van Royen qui ont distingué des sous-genres; elle a échappé 
à d'autres. Ce n’est pas suffisant selon nous. Quand des paliers morpho¬ 
logiques importants de l’évolution s’observent nettement1 il  faut les marquer 
avec insistance par des noms de genres, les seuls qui pratiquement appa¬ 
raissent dans la nomenclature supraspécifique. Morphologie et Phylogénie, 
liées par la nature de leur objet, doivent être accordées dans la nomen¬ 
clature, dans l’esprit de cette classification naturelle qui est toujours le but 
à rechercher. 

Il  me paraît certain que si des groupes morphologiques phylogéniques 
et chorologiques tels que Nispero, Shaferodendron, Faucherea, Labramia, 
Northiopsis, dérivés selon toute vraisemblance du genre Manilkara, ou 
encore Murianthe et Muriea qui sont à l’opposé des Manilkara primitifs, 
tous évidemment formant une alliance autour du genre universel Manilkara, 
n'en sont pas distingués nomenclaturalement au niveau générique, on fausse 
leur position taxonomique réelle. En ne les considérant que comme des 
sous-genres ou des sections de genres, on ne leur donnerait pas la place 
qu’ils doivent avoir dans une classification naturelle. 

Les problèmes de l’écophylétisme chez les Manilkarées se posent sur 
un plan encore plus compliqué. Les questions de classification taxonomique 
et même phylétique se résolvent avec des herbiers et des bibliothèques 
complets, ce qui n’est pas toujours le cas, loin de là. L’insuffisance des 
uns et des autres est la cause des lents progrès en zigzags de la botanique 
systématique, sans oublier cette cause de retards qu’est la recherche désor¬ 
donnée sporadique, par à coups, artisanale, des botanistes sur le terrain. 
Mais il  n’est pas dans mon propos de faire ici l’épistémologie de la botanique 
systématique. Il faut que le systématicien utilise au mieux possible la docu¬ 
mentation dont il  dispose en son lieu de travail. Ses erreurs seront corrigées, 
et ses lacunes comblées plus tard, par lui ou par d’autres. Mais puisqu’il va 
être question d’écophylétisme, il faut reconnaître que les informations 
manquent le plus souvent sur l’autécologie des espèces, ajoutant des diffi¬  
cultés à celles de la systématique. Celles-là ne se trouvent généralement 
pas dans les herbiers, ni dans les bibliothèques, il faut les rechercher sur 
le terrain. Rarement donc, le botaniste aura l’occasion de les recueillir. 
Il lui faudrait pour cela beaucoup de temps et parcourir de vastes espaces 
pour comparer sur le terrain les espèces qui peut-être sont écophylétiques. 
J’ai à l’occasion, mais jamais d’une façon dogmatique, donné des exemples 
d’espèces écophylétiques. Les plus apparentes se révèlent quand on étudie 
comparativement en Afrique, la flore des savanes et celles des forêts denses 
humides voisines à l’intérieur d'un même territoire. En règle générale, ce 
sont deux flores fondamentalement distinctes, parce que biologiquement 
elles vivent dans des conditions de milieu — pardon d’environnement — 
très différentes. Cependant certains genres sont représentés dans l’une et 

1. Surtout lorsqu’ils sont renforcés par la chorologie. 

Source : MNHN, Paris 
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subsp. mullinervis (Oubangui); 2, subsp. letouzei (Aubr.) Aubr. (Cameroun); 3, subsp. 
atacorensis Aubr. (Dahomey) ; 4. subsp. sylveslris (Aubr. et Pellegr.) Aubr. (Côte d’ivoire) ; 
5, subsp. lacera (Bak.) Aubr. (Gabon); 6, subsp. lacera (Dahomey); 7, subsp. matanou 
(Aubr.) Aubr. (Liberia); 8, subsp. matanou (Côte d’ivoire); 9, 10, Manilkara cuneifolia 
(Bak.) Dub (Angola). 

Source : MNHN, Paris 



— 261 — 

l'autre flore, de part et d'autre des lisières, et dans des aires donc séparées, 
par des espèces jugées différentes, vues sur le terrain, par le port des arbres 
et par la morphologie des feuilles. L'étude au laboratoire ne révèle que des 
distinctions taxonomiques mineures des feuilles et parfois aussi des fleurs. 
On décrit alors des espèces qui se séparent mal dans des clés dichotomiques. 
Ce sont des espèces écophylétiques, ou des sous-espèces, biologiquement, 
écologiquement différentes, où l’influence des conditions écologiques semble 
avoir déterminé des différenciations systématiques d'ordre secondaire, mais 
cependant réelles. J’ai en particulier, dans la Flore du Gabon et dans celle du 
Cameroun, émis l’opinion que certaines espèces, précisément du genre 
Manilkara, étaient probablement des espèces écophylétiques en rapport 
avec des milieux différents, Lorsque récemment, révisant le genre pour 
l'Afrique continentale, j’ai refait l’étude comparative de toutes les espèces 
que j’avais retenues auparavant comme valables, je me suis heurté évidem¬ 
ment aux mêmes difficultés qu’autrefois pour les distinguer avec netteté 
les unes des autres, mais aboutissant cette fois à une conclusion différente. 
En mettant en cause les milieux, les séparations deviennent plus faciles, et 
j’admets aujourd’hui que beaucoup de ces espèces rétives aux botanistes 
appartiennent à un complexe d’espèces ou sous-espèces, liées aux conditions 
biologiques, que j’ai appelé en l'amendant, après Hemsley, complexe du 
Manilkara multinervis Son aire s’étend sur toute l’Afrique occidentale et 
centrale du Sénégal à l'Ouganda et à l’Éthiopie. Le type même de l’espèce 
désignait un arbre moyen, trapu, des savanes boisées guinéo-soudanaises, 
poussant donc en bioclimat semi-aride, sur des terrains rocheux comme au 
bord des cours d’eau. Vers l’ouest de son aire on lui donnait son nom 
d’origine le plus ancien de M. multinervis ; vers l'Est d'après des nuances 
dans le relief de la nervation, il  recevait plutôt le nom de M. schweinfurthii2. 
L'espèce pénètre dans la région de forêt dense en descendant fleuves et 
rivières; c'est alors un grand arbre, au fût droit et élevé; on lui attribuait 
divers noms, M. letouzei3, M. argentea 4 et autres; dans les rochers du 
fleuve Sassandra, c’était un arbuste M. matanou 5. Le grand arbre se retrou¬ 
vait sporadiquement dans la forêt humide de la Côte d’ivoire sous le nom 
de M. sylvestris 8 (F.F.C.I.). L’espèce atteignait le littoral du Golfe de 
Guinée, sous forme d’un arbrisseau des fourrés des plages ayant une forme 
de feuille obovée, parfois suborbiculaire, au sommet souvent émarginé : 
c’était traditionnellement chez les botanistes, le M. lacera 7. Mais nous 

1. Ined. 
2. Subsp. schweinfurthii (Engler) Hemsley. Kew Bull. 20, 3 : 497 (1966). 
3. Subsp. letouzei (Aubr.) Aubr., sial. nov. 

— Manilkara Letouzei Aubr., Adansonia, ser. 2, 3, 1 : 40 (1963). 
4. Subsp. argentea (Pierre) Aubr., sial. nov. 

— Manilkara argentea Pierre ex Dubard, Not. Syst. 3 : 45 (1914). 
5. Subsp. matanou Aubr., subsp. nov. 

— Manilkara matanou Aubr. et Pellegr., F.F.C.I., ed. 1, 3 : 100 (1963), nomen. 

Type : Aubréville 4104 bis. Côte d’ivoire (holo-, P.). 
6. Subsp. sylvestris (Aubr. et Pellegr.) Aubr., sial. nov. 

— Manilkara sylvestris Aubr. et Pellegr., Bull. Soc. Bot. Fr. 104 : 279 (1957). 
7. Subsp. lacera (Bak.) Aubr., sial. nov. 

— Manilkara lacera (Bak.) Dubard., Ann. Mus. Col. Marseille 3, 3 : 24 (1915). 

Source : MNHN, Paris 
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estimons aujourd'hui qu'il est préférable de ne plus valider tous ces noms à 
l’échelle spécifique. 11 s’agit plutôt de sous-espèces bio-morphologiques 
d'une unique espèce linnéenne 1. Mais alors c’est admettre la réalité de 

Fig. !. — En haut : Aire générale du genre Manilkara (Rheede) Adanson; Genres alliés : 
1, Nispero Aubr.; 2, Murianthe (Baill.) Aubr.; 3, Shaferodendron Gilly; 4, Labramia A. 
DC.; 5, Faucherea Lecomte; 6. Labourdonnaisia Bojer; 7, Muriea Soud.; 8, Letestua 
Lecomte; 9, Northopsis Kanehira. — En bas : Aire générale du complexe Manilkara 
multinervis (Bak.) Dub. 

1. Il  convient d’ajouter dans les Monts Atacora du Dahomey, une autre forme : 
Subsp. atacorensis Aubr., subsp. nov. 
— Manilkara atacorensis Chev., Bot. : 392-3 (1920), nomen. 
Folia oblonga, apice attenuata, basi cuneiformia, acuta, petiolo 3-4 mm longo. 
Type : Chevalier 24192, Monts Atacora, Dahomey (holo-, P.). 

Source : MNHN, Paris 
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l’ectogénèse dans le cas du M. multinervis, c'est-à-dire reconnaître que des 
conditions biologiques différentes ont eu un effet limité mais vrai sur la 
morphologie de l’espèce. 11 y a deux ou trois formes des savanes, une ou 
deux du bord des rivières, une des rochers au bord des fleuves, une de forêt 
dense et une des fourrés littoraux soumise aux embruns, cette dernière étant 
la plus différenciée. Cette conclusion est-elle en opposition avec celle 
que j’exprimais dans la première partie de cet essai? Non, car je continue 
à croire que l’environnement n’a pas d’effet direct sur l’évolution des 
structures des espèces, celle que j’ai  développée à propos des genres alliés 
au genre Manilkara, mais il intervient manifestement — selon mon opi¬ 
nion — sur les formes biologiques que peut prendre une espèce physiolo¬ 
giquement plastique, port des plantes : forme et structure des feuilles. Il  
serait évidemment intéressant de vérifier expérimentalement cette assertion 
par des plantations d’espèces de même provenance dans des milieux variés, 
ou d’espèces supposées écophylétiques introduites dans un même milieu. 

En ce qui concerne le complexe M. multinervis, j’ai  été tenté d’y joindre 
des espèces de grands arbres des forêts denses du Gabon et de l’Oubangui, 
comme M. fouilloyana et M. mabokeensis, mais, bien qu’appartenant 
certainement à la même souche, elles ont des fleurs qui, notamment par le 
développement de leur couronne staminale, peuvent être distinguées de 
celles du M. multinervis typique. Je les ai donc maintenues dans ma récente 
classification à leur échelle spécifique. 

D’un point de vue pluricontinental, d’autres complexes pourraient se 
révéler chez les espèces de Manilkara, mais si j’ai  eu l’occasion de faire des 
observations écologiques sur les espèces de l’Afrique occidentale et centrale, 
cela ne s’est pas présenté pour d’autres ensembles continentaux. Il  est cepen¬ 
dant remarquable d’observer que de nombreuses espèces de Manilkara 
peuplent les rivages tropicaux de tous les océans, généralement sous des 
formes arbustives, mais parfois aussi de grands arbres, et qu'il pourrait s’agir 
d'espèces écophylétiques. Par exemple sur les plages du Golfe de Guinée, 
on trouvera M. multinervis subsp. lacera, en mélange vers le Congo et 
l’Angola, avec M. cuneifolia et M. welwitschii'. Sur l'autre face de l’Océan 
Atlantique au Brésil, on reconnaît dans le même milieu des sables littoraux 
M. subsericea, M. triflora, M. salzmannii. En Afrique orientale dans les 
fourrés littoraux de l’Océan indien du Kenya à Zanzibar, sont répandus 
M. sansibarensis, M. sulcata. En Nouvelle-Calédonie M. dissecta var. 
pancheri est un grand arbre des bancs de coraux surélevés du littoral. En 
Indo-Malaisie, M. kauki, etc. De nombreuses autres espèces sont caracté¬ 
ristiques des forêts périodiquement inondées et des forêts marécageuses. 
Les espèces ripicoles sont nombreuses. D’autres, à l’opposé, mais plus 
rarement, sont des arbustes des régions arides. Les stations écologiques 
les plus diverses sont fréquentées par des Manilkara, et sont sans doute 
à l'origine de nombreuses formes écologiques, mais évidemment non, 
selon nous, ni d’espèces linnéennes, ni de l’évolution générique. 

1. Ces deux dernières « bonnes » espèces confondues à tort, souvent, avec des formes 
du complexe Manilkara multinervis. 

Source : MNHN, Paris 
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Ainsi, si dans la première partie de cet essai nous avons manifesté 
une tendance séparative en soutenant la rationnalité et l’opportunité de 
détacher clairement des genres alliés au genre Manilkara, ce qui n’est pas 
toujours fait par les taxonomistes, suite d'observations ou d’informations 
insuffisantes, dans la seconde partie prenant la position inverse, nous avons 
soutenu qu’il  était préférable, parce que plus conforme à la réalité morpho¬ 
logique et biologique, de réunir dans un « complexe » indéfini des espèces 
qu'il est difficile de différencier structuralement avec précision, ceci à 
propos du Manilkara multinervis. 

Conceptions donc nuancées, vraisemblablement conformes à la nature 
des divisions du monde végétal auxquelles ne s’adapte pas parfaitement un 
système nomenclatural rigide, édifié en un temps où l’idée d’évolution 
n’était pas encore lancée dans les esprits, et dont cependant aujourd’hui 
nous ne saurions nous départir. 

CLÉ DES GENRES DE MANILKARÉES 

Pétales munis d’appendices latéraux : 
12-18 pétales, 12-18 étamines . Lesieslua (Gabon) 

6 pétales : 
12 étamines fertiles. Pas de staminodes : 

Petites graines à cicatrice basi-ventrale. Mur ica 1 
(Afrique orientale australe) 

Petite cicatrice ventrale entourée d’une large auréole... Murianthe (Antilles) 

6 étamines fertiles : 
6 staminodes développés : 

Petites graines à petite cicatrice basi-ventrale. Manilkara (Cosmopolite) 
Graine à cicatrice ventrale oblongue. Labramia (Madagascar) 

Staminodes rudimentaires ou nuis. Pétales rudimentaires. 
Anthères sessiles insérées à l’intérieur du tube. Shaferodendron (Cuba) 

Pétales sans appendices : 
10-20 pétales : 

10-20 étamines. Staminodes en nombre irrégulier, ou 
absents. Graines ovoïdes avec une cicatrice basi-ven¬ 
trale formant une cavité. Labourdonnaisia 

(Madagascar, Mascareignes) 
6 pétales : 

6 étamines. Des staminodes : 
Tube plus long que les lobes : 

Staminodes pétaloïdes. Graines à petite cicatrice basi- 
ventrale . Nispero 

(Amérique centrale, Antilles) 

Staminodes rudimentaires. Graines à petite cicatrice 
basi-ventrale. Faucherea (Madagascar) 
Grandes graines carénées, à cicatrice basi ventrale... Northiopsis (I. Caroline) 

1. Cas particulier; toutes les étamines sont avortées (fleurs femelles). 

Source : MNHN, Paris 
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